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摘要 
 
 
氮是海洋生物生产力的重要限制因子，在海洋生物地球化学循环中扮演重要
的角色，并且对其他元素循环(尤其是碳和磷)起着重要的作用。硝化作用是海洋
氮循环过程中重要的反应链，把最高价氧化态硝酸盐(NO3-)和最低价还原态铵离
子(NH4+)联系起来，调节氮营养盐的分布。硝化过程的第一个步骤是氨氧化，会
消耗氧气，并产生氢离子，可能会增强缺氧和海洋酸化，同时也会释放温室气体
N2O(温室效应是二氧化碳的三百倍)，对气候造成反馈，因此，研究海洋中的氨
氧化作用具有重大科学意义。 
本研究通过使用 15N 同位素加标方法，首次于 2016 年夏季在南海北部开展
了氨氧化速率的研究。设计了长时间序列培养实验以及细菌法和化学法对氨氧化
速率测定结果的比对实验，调查了氨氧化速率的空间分布，探讨了黑潮、冷涡和
上升流以及雾状层对氨氧化速率的影响，也讨论了南海的颗粒物对于南海水体氨
氧化速率的影响。 
南海的氨氧化速率变化范围超过 5 个量级，从低于检测限 0.001 nmolL-1d-1
到 133.524 nmol L-1 d-1。时间序列控制实验，获得稳定斜率，表明在长达 40 h 培
养时间内速率稳定，群落结构的改变或有机质矿化导致的稀释效应的影响不显著。
化学法与细菌法对比结果整体有很好的一致性(斜率为 1.05)，但是对测量低速率
(<0.02 nmolL-1d-1)情况，化学法检测限优于细菌法。 
氨氧化剖面分布表现为表层低，真光层底部出现极大值，然后随着深度增加
呈指数降低，表层光抑制，同时存在浮游植物对底物 NH4+的较强竞争，随着深
度增加，光抑制减弱，氨氧化微生物对底物 NH4+的竞争能力变强，浮游植物反
而受到光的限制，因此，在光照强度为表层的 5-10%这个区域经常可以看到氨氧
化速率极大值峰，并且与 PNM 匹配，表明了氨氧化速率对 PNM 形成的重要贡
献。氨氧化速率极大值以下的指数降低主要原因是由于有机质供应指数递减导致
矿化产生 NH4+底物同步下降。 
氨氧化速率与 AOA amoA 基因丰度无显著相关性，目前没有明确的解释，
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本论文推测这可能是由于海洋中 AOA 主要分为两类不同的氨氧化微生物
WCA(Water column group A)和 WCB(Water column group B)，WCA 在全水柱均有
分布，在上层海洋其生物量与氨氧化速率显著相关，而 WCB 主要分布在真光层
以下，温度较低，高营养盐低 叶绿素水体中，活性不稳定(Beman et al., 2008; Smith 
et al., 2014)，这两种古菌的氨氧化效率存在显著差异，可能会导致速率与丰度的
不耦合。 
夏季南海北部出现了明显的高温、高盐、低营养盐的黑潮水入侵信号，通过
等密面混合模型计算后发现，在黑潮份额较大的站位，氨氧化速率和 NH4+浓度
显著较高。高温、高盐、高 DON、低营养盐的黑潮水与南海北部上层水混合，
可能加速有了机物的降解和循环，提高了 NH4+的储量，进而提高氨氧化作用。 
结合位密断面图，海表高度图和海表叶绿素图，本研究确认氨氧化速率对于
冷涡和上升流的响应，上层 100m 氨氧化速率积分为深海站位 SEATS 站的 14.9
倍，冷涡和上升流增加了初级生产，明显产生了更多的有机质矿化为 NH4+支持
了氨氧化或者高 NO3-浓度海水的涌升减轻了浮游植物对 NH4+的竞争。 
在陆架边缘 D5 站 630 m TSM 和 PON 浓度稍高，同时 POC δ13C 的同位素
信号偏正，推测可能是海源陆架未矿化完全的颗粒物的侧向传输导致的。同时，
氨氧化速率在 630 m 也有一个显著的峰值，是上层 480 m 处氨氧化速率的 4 倍
(下层 750 m 处氨氧化速率低于检测限)，并且颗粒相速率的百分占比比上层要高，
此层位颗粒相速率为 0.012 nmolL-1 d-1，相对于上层 480 m 处的高 12 倍。数据表
明雾状层中的颗粒对氨氧化速率存在明显刺激，尽管速率仍然很低，其带来的生
物地球化学意义需要进一步的研究。 
与报导的近岸海区比较，大洋中的氨氧化速率颗粒相占比较少(将整个航次
所做所有层位平均起来游离相速率占 68%，颗粒相速率占 32%)，同时基因数据
也表明游离相的氨氧化古菌丰度较大。主要是大洋颗粒物浓度偏低，当颗粒物浓
度较高的时候氨氧化速率更容易发生在颗粒上，即颗粒相占比例随 TSS(Total 
suspended sediment)升高而升高。 
本研究有助于厘清南海与西太平洋之间互动关系对于生物地化过程的影
响。关键词：氨氧化作用；南海北部；黑潮；冷涡；上升流；雾状层 
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Abstract 
 
 
Nitrogen, an important limiting factor of marine biological productivity, plays an 
important role in marine biological geochemistry circulation and other elements cycle 
(especially for carbon and phosphorus). Nitrification is an important process of marine 
nitrogen cycle, links the lowest reduction state (NH4+) to the highest oxidation state 
nitrate (NO3-) and regulates the distribution of nitrogen species. Ammonia oxidation 
(AO), which consumes oxygen and produces hydrogen ion, is the first step of 
nitrification. Thus the AO can enhance oxygen deficit and ocean acidification. 
Furthermore, the greenhouse gas, N2O, is a byproduct of AO, which can feedback on 
climate. Hence, it is a quite necessary and important to understand the AO process in 
marine ecosystem. 
By using the 15N isotope labeling method, this study focused on the (AO) rate for 
the first time in the northern south china sea(NSCS) during the summer of 2016.We 
carried out the long time series incubation experiments and the AO determination 
method comparison experiments (bacteria method and chemical method), what’s more, 
we investigated the spatial distribution of ammonia oxidation rate, discussed the effect 
of Kuroshio, cold eddy, upwelling and nepheloid layer on the AO rate , also discuss the 
effect of particles on AO rate. 
For the AO rate determination, we found that the bacteria method has a good 
consistency with the chemical method. However, the chemical method has great 
accurate precision when the AO rate lower than 0.02 nmol L-1 d-1. Additionally, the rate 
keeps constant during the incubation time based on the long time series incubation, 
indicating that the change of community structure and the influence of the dilution 
effect caused by organic matter mineralization was insignificant. 
    The AO rate ranged from 0.001 nmol L-1d-1 to 133.524 nmol L-1 d-1 in the NSCS 
with lower rate in the surface layer, which was mainly caused by light inhibition. At the 
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same time, NH4+ is also a competition substrate for phytoplankton. However, ammonia 
oxidizers are more competitively than phytoplankton for the substrate with the depth 
increased since light inhibition decreased. Consequently, the AO rate maximum was 
often observed at the depth where light intensity is about 5-10% of surface light 
intensity. Besides, the primary nitrite maximum (PNM) layer always exists at the same 
depth, indicating that AO process is an important contributor to form the PNM layer. 
Finally, the AO rate decreased exponentially under the euphotic zone since the decrease 
of organic matter supply, which leads to the decline of NH4+ substrate. 
No significant correlation was observed between AO rate and AOA amoA gene 
abundance. We inferred that the AOA in the ocean is mainly consist of two types, the 
water column group A (WCA) and the water column group B (WCB). WCA is usually 
distributed in the upper ocean and has a good correlated with ammonia oxidation rate, 
whereas WCB is mainly distributed below the euphotic zone where the ammonia 
oxidation rate is low, has unstable activity and small contribution to ammonia oxidation 
     By using the isopycnal mixing model, we found that the the NH4+ concentration 
and AO rate were both significantly higher at the stations which have higher Kuroshio 
share. The degradation of organic matter was accelerated when the Kuroshio water with 
high temperature, high salt, high DON, low nutrient mixed with the upper NSCS water, 
subsequently improving the NH4+ inventory and enhancing AO. 
Combine potential density section figure, sea surface height anomaly figure and 
sea surface chlorophyll figure, we confirmed that the AO rate has response to the cold 
eddy and upwelling. The integrated upper 100 m AO rate in cold eddy station was 14.9 
times than that in the SEATS. We inferred that the primary production was stimulated 
by the cold eddy and upwelling, leading to more organic matter mineralization, thus 
supply the substrate for AO, what’s more, the upwell of high NO3- water mitigated the 
competition of phytoplankton for NH4+. 
We found the nepheloid layer in the 630 m of the D5 station based on the higher 
TSM and PON concentration, and the higher POC δ13C. At the same time, the AO rate 
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also existed a peak at 630 m, which rate is 4 times higher than that in the upper layer 
(480 m). The percentage of particle-associated AO rate to bulk AO rate is also higher 
than upper layer, the particle-associated AO rate is 0.012 nmol L-1d-1, which is twelve 
times higher than that in the 480 m. The results show that the particles in the nepheloid 
layer obviously stimulate the AO rate, although the rate is still very low.  
The AO rate of particles in the ocean are only accounted for a small percentage 
(the average percentage of Free-living rate and Particle-associated in whole cruise are 
68% and 32%, respectively) compared with the reported the nearshore results. The 
genetic data also shows that the Free-living ammonia oxidizing archaea abundance is 
larger in the ocean. This is mainly caused by the low concentration of particles in the 
ocean. 
This study promoted the recognition of temporal and spatial distribution of 
ammonia oxidation rate. 
 
 
Key words: Ammonia oxidation; Northern South China Sea; Kuroshio; Cold eddy; 
Upwelling; Nepheloid layer 
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第 1章 绪 论 
 
1.1 研究背景及意义 
1.1.1 氮循环简介 
氮是生命的基本组成元素，限制海洋光合植物生产力，对地球生物圈元素循
环与气候有至关重要的作用。工业革命后，随着大量化石燃料燃烧和人工固氮
(Haber–Bosch Process)，虽然获得了极大的工业和农业增产，但是同时也带来了
一系列的环境问题，比如，陆地富营养化、水体酸化、臭氧层缺失(Gruber and 
Galloway, 2008)。氮的不同形态物质在产生和移除的转化过程中会带来一系列的
影响，其中一部分转化过程已经被我们所了解，但是还有一大部分还是未知。积
极面对并减缓氮所带来日趋严峻的环境问题，我们需要进一步的了解和调查。 
    氮的化学形态多样，跨越 8 个氧化还原价态。地表的所有氮转化过程都是由
生物来主导的。丰度最高的化学形态氮气(N2)，由于含有稳定的 N-N 三键，通常
却很难被生物利用(除了固氮生物)，所以我们把除了氮气的其他常见形态氮(铵盐
NH4+，亚硝酸盐 NO2-，硝酸盐 NO3-，有机氮 PON/DON)叫做“固定氮”(Capone et 
al., 2008)。各种形态通过不同的过程来进行转化(图 1-1)，其主要转化过程有：吸
收过程、再矿化过程(氨化过程和硝化过程)、反硝化过程、厌氧氨氧化过程、固
氮过程等。 
    NH4+被认为是最受浮游植物偏好的氮源，因为 NH4+的吸收没有发生氧化还
原反应，因此耗能比较少(Zehr and Ward, 2002)。反之，吸收 NO3-到生物体内后
需要通过硝酸还原酶的把 NO3-还原为 NO2-，然后通过亚硝酸盐还原酶把 NO2-还
原成 NH4+才能利用，需要消耗大量的能量。但是，海洋中 NH4+的储库是 NO3-的
三个量级以下(Capone et al., 2008)，大部分浮游植物还是需要吸收 NO3-来获得自
身所需氮源，除了少部分原核生物，几乎所有可以利用 NO3-的生物都可以利用
NO2-，但是 NO2-储量较小，所以它只占生物可利用氮源的一小部分。 
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图 1-1 海洋中氮循环的主要过程(Brandes et al., 2007) 
Fig 1-1 The main processes of nitrogen cycle in the marine 
 
    再矿化是有机氮源返回 NO3-的过程，可以分为三个不同的过程：氨化过程，
氨氧化过程和亚硝氧化过程，后面两个过程合起来叫做硝化过程(Capone et al., 
2008)。氨化过程大部分是由微型生物完成的，但是原生动物和后生动物，包括大
的浮游动物(特别是胶质浮游动物)可能对氮的再生起到重要的作用(沈国英等, 
2010)。这些生物通过利用有机物来获得能量，但是这些生物无法将 NH4+转化为
NO3-，这时就需要另外两种特殊的微生物：把 NH4+氧化为 NO2-的氨氧化微生物
(AOA，AOB)和把 NO2-氧化为 NO3-的亚硝氧化微生物(NOB)。氨氧化过程的研
究对海洋有重要的意义，在 1.1.2 氨氧化的意义和重要性中着重讨论。 
反硝化作用是当水体中的溶解氧消耗到一定程度后，异养细菌把 NO3-当作
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电子受体氧化有机物的过程，这些异养细菌为是兼性厌氧细菌，产生亚硝酸盐
(NO2-)，一氧化氮(NO)，氧化亚氮(N2O)和氮气(N2)等一系列产物。反硝化细菌在
氧气浓度范围为 2-4 μM 的低氧条件下可以发挥作用(Brandes et al., 2007)。由于
反硝化涉及将有机质氧化为 CO2 和水，并伴随着 NH4+的产生，可是，开阔大洋
的反硝化区域并未总是观测到显著的 NH4+的累积(Codispoti, 1973)。海洋中的厌
氧氨氧化过程是通过使用同位素配对技术发现的在沉积物中首次发现的(Bo and 
Dalsgaard, 2002)。厌氧氨氧化细菌是严格化能自养细菌，它可以把 NO2-作为电子
受体来固定 CO2获得能量。厌氧氨氧化过程在氧气的浓度低于 1.1 μM 以下的时
候会被完全抑制(Strous et al., 1999)。由于反硝化过程和厌氧氨氧化对氧气浓度有
严格的要求，所以它们通常发生在沉积物中或者海洋 OMZ 区域(例如东赤道北
太平洋，东赤道南太平洋，阿拉伯海等高生产力上升流海区)。目前还发现了其他
的一些氮移除过程，如氧限制的自养硝化 -反硝化 OLAND，化学反硝化
Chemodenitrification 和硝酸盐异化还原反应 DNRA(Brandes et al., 2007)。 
    海洋中“固定氮”的最重要的来源是通过生物固氮作用把 N2 固定为有机氮。
最常见的也最被人们所了解的固氮生物叫做束毛藻 Trichodesmium(Dugdale et al., 
1961)，还有一些其他的生物也可以进行固氮作用包括一些单细胞细菌(Zehr et al., 
2001)和与一些硅藻共生的蓝细菌 cyanobacteria(Carpenter et al., 1999)。固氮作用
更容易发生在铁较多的海区和“固定氮”的量较少的海区。 
 
1.1.2 氨氧化的意义和重要性 
    氨氧化过程会释放出副产物 N2O(Santoro et al., 2011)。氧化亚氮的单分子增
温潜势是二氧化碳的 298 倍，并且 N2O 在大气中有较长的停留时间，甚至可以
输送到平流层，引起臭氧层破坏。由于工业或者农业导致的氨氮输入的增加，导
致的河口和近海氨氮浓度增加，极大的刺激了硝化作用，氨氧化作用消耗的氧气
占到了硝化作用的四分之三。人为导致的氨氧化作用的增强成为了近岸或河口缺
氧区的一个重要的形成原因。在哥伦比亚峡湾，珠江和德拉瓦河，硝化作用占总
的氧气消耗量的 20-30%，在密西西比河口甚至占到了 64%(Hsiao et al., 2014)。
除此之外日渐升高的硝化作用也可以对总碱度的降低有显著的贡献，导致海洋酸
化的加剧(Hu et al., 2011)。 
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    硝化作用连接了氮氧化还原循环的主要形态并且决定了这些重要含氮营养
盐的总体分布。海洋中的 NO3-累积主要是由于硝化作用，光区以下浮游植物吸
收作用几乎为零。而下层水的 NO3-储库可以通过混合，上升流和季节性变换等
这一系列物理过程随着底部冷水上涌到表层而被浮游植物吸收利用，刺激表层生
产力(Capone et al., 2008)。同时光区内的硝化作用产生 NO3-会导致新生产力高估
20-30%(Yool et al., 2007)。而且，硝化作用产生的 NO2-和 NO3-，可以作为厌氧氨
氧化和反硝化的底物，Lam et al. (2009)曾报导东赤道南太平洋的 OMZ 海区，硝
化作用可以给厌氧氨氧化提供>65%的 NO2-来源。 
    氨氧化微生物在氧化 NH4+的时候会固定 CO2，可以为自身供能，在寡营养
海区更为重要(Andersson et al., 2006)，自养细菌通过原生动物捕食后进入生物泵
的一环，对输出通量可能也会有贡献。 
    氨氧化作用作为硝化作用的一个非常重要的部分，综上所述，研究氨氧化作
用可以帮助我们了解氮循环和碳氮循环和耦合，帮助我们解决日益严峻的环境问
题：缺氧区，臭氧层破坏，海洋酸化，温室效应等。 
 
 
1.2 氨氧化过程研究现状 
1.2.1  氨氧化微生物 
    AOB 的总反应方程式如 (1-4)，第一步 (1-1)中 NH3 被氨单加氧酶催化
(monooxygenase，AMO)为羟胺。不带电荷的氨气分子是 AMO 的实际底物(Suzuki 
et al., 1976)，然后羟胺通过羟胺氧化还原酶被进一步氧化为亚硝(1-2)。氧气也在
第三步被消耗(1-3)，起到传输电子来合成 ATP 维持细胞新陈代谢的作用(Ward, 
2008)。 
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   AOA 氧化 NH3到 NO2-的路径目前还不是完全清楚，第一步的酶与 AOB 一样
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